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Marasmius androsaceus (L. : Fr.) Fr. se propage dans la litière par l’intermédiaire de rhizomorphes. Il colonise les aiguilles 
en automne, peu de temps après leur chute. Les rhizomorphes et les carpophores sont produits l’été et l’automne suivants. La 
pénétration se fait par les stomates. Les rhizomorphes sont émis par rupture de l’épiderme et de l’hypoderme. Les hyphes 
envahissent les tissus par les lacunes intercellulaires et par l’intérieur des vaisseaux, sans altérations structurales au début. 
Dans un deuxiéme temps les cellules du parenchyme (paroi cellulosique et résidu cytoplasmique) sont décolorées et lysées. 
Les parois lignocellulosiques peuvent être dégradées, en particulier celles de l’épiderme et de l’hypoderme. L’activité de 
Marasmius androsaceus est limitée aux couches L et Fl de la litière. L’activité maximale de Marasmius androsaceus a lieu 
aprés celles de Thysanophora penicillioides (Roum.) Kendrick et de Lophodermium piceae (Fuckl.) Hohn. Les caractéris- 
tiques structurales de la décomposition provoquée par ces trois espèces sont comparées. 
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Marasmius androsaceus (L. : Fr.) Fr. spreads in the litter by means of its rhizomorphs. It colonizes needles in autumn, soon 
after litter fall. Penetration of mycelium into needles occurs through stomata. Rhizomorphs and fruit bodies appear 1 year 
later, in summer and autumn, emerging from the needles by rupturing the epi- and hypo-dermis. In the first stage of colon- 
ization hyphae invade needle tissues in extracellular spaces and along vessels. During a second stage, parenchyma (cellulosic 
cell walls and residual cytoplasm) is bleached and destroyed. Lignified cell walls are degraded, in particular those of the epi- 
and hypo-dermis. Marasmius androsaceus activity is restricted to L and FI litter, reaching a maximum after those of 
Thysanophora penicillioides (Roum.) Kendrick and Lophodermium piceae (Fuckl.) Höhn. Obvious differences are observed 
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among needles colonized by these three different fungi. 


Introduction 


Marasmius androsaceus (L. : Fr.) Fr. est un petit basidio- 
mycète fréquent dans les litières de conifères. Même en 
l’absence de carpophores, sa présence se signale par de nom- 
breux rhizomorphes noirs. Sa participation aux successions 
fongiques décomposant les aiguilles est connue en Grande- 
Bretagne dans la litière de Pinus sylvestris L. (Lehmann et 
Hudson 1977; Mitchell et al. 1978), de Pinus nigra var. 
maritima (Aiton) Melville (Mitchell et Millar 1978), de Pinus 
nigra var. laricii (Poir.) Palibin (Parkinson et Balasooriya 
1967) et de Picea sitchensis Carr. (Newell 1984a, 1984b). Au 
Japon, Soma et Saito (1979) ont observé Marasmius andro- 
saceus sur les aiguilles de Pinus thunbergii Parl. Ce cham- 
pignon est également un colonisateur important des aiguilles 
d’Abies alba Mill. en France (Gourbière 1982). Il peut se 
rencontrer sur d’autres substrats que les litières de conifères 
(MacDonald 1949; Latter 1977). 

Lindeberg (1944) a démontré qu’en culture pure sur des 
aiguilles de Pinus sylvestris, ce champignon dégradait des 
quantités importantes de lignine et de cellulose. Ces poten- 
tialités peuvent faire de Marasmius androsaceus un des prin- 
cipaux agents de décomposition des aiguilles (Mitchell et 
Millar 1978). On ne dispose cependant d’aucune confirmation 
histologique in natura de ces activités. 

Dans le cadre d’une étude histologique de la décomposition 
des aiguilles d’Abies alba nous décrivons ici les modifications 
structurales liées à la colonisation par Marasmius andro- 
saceus. 

Outre l’observation des activités cellulolytiques et lignino- 
lytiques in natura, ce travail permettra de comparer l’activité 
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de Marasmius androsaceus à celles de deux autres colonisa- 
teurs des aiguilles d’Abies alba : Thysanophora penicillioides 
(Roum.) Kendrick et Lophodermium piceae (Fuckl.) Höhn., 
précédemment étudiés (Gourbière et Pépin 1984; Gourbière 
et al. 1986). 


Matériel et méthodes 

Le matériel provient de la station décrite par Gourbière et Pépin 
(1984). Les aiguilles ont été récoltées en octobre, au stade FI 
(aiguilles noires de la litière superficielle); ont peut considérer 
qu’elles étaient tombées au sol depuis 1 an. Pour n’observer que 
l’action de Marasmius androsaceus nous avons sélectionné des 
aiguilles ne portant ni ascomes de Lophodermium piceae, ni conidio- 
phores de Thysanophora penicillioides (fig. 5 exceptée). 


Résultats 


Mode de colonisation 

Dans la litière étudiée, Marasmius androsaceus se propage 
essentiellement par les rhizomorphes, les spores n’ayant qu’un 
rôle accessoire. Dans un travail antérieur (Gourbière 1986) 
nous avons suivi la colonisation d’une litière expérimentale 
placée au sol en septembre (fig. 1). Aucun carpophore de 
Marasmius androsaceus n’est apparu dans cette litière pendant 
les 3 années suivantes. Pourtant 30% des aiguilles étaient 
colonisées par Marasmius androsaceus, cette colonisation 
s’achevant par la production de rhizomorphes, mais pas de car- 
pophores. Rhizomorphes et carpophores ne sont d’ailleurs pas 
fondamentalement différents à l’origine (MacDonald et Cartter 
1961). Dans la station étudiée, des carpophores apparaissent 
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Fic. 1. Développement des conidiophores de Thysanophora peni- 
cillioides (O---O), des ascomes de Lophodermium piceae (O : : -O) 
et des rhizomorphes de Marasmius androsaceus (O ©) sur des 
aiguilles d’Abies alba tombées au sol au mois de septembre. 


parfois sur les aiguilles (fig. 2) mais de fagon sporadique et en 
petit nombre. 

Les rhizomorphes peuvent atteindre plusieurs centimétres de 
longueur et se ramifier (les pieds des carpophores également). 
Une aiguille peut produire plus d’un rhizomorphe ou carpo- 
phore (le maximum observé est de trois). En général le rhizo- 
morphe émis par une aiguille adhére rapidement a une nouvelle 
aiguille dans laquelle il pénétre. Une fois colonisée cette 
aiguille émettra 4 son tour un rhizomorphe. 

Signalons que, contrairement 4 Thysanophora penicillioides 
et Lophodermium piceae qui ne colonisent que les aiguilles, 
Marasmius androsaceus se développe aussi sur les petits 
rameaux et les écailles des cônes de la litière d’Abies alba. 


Répartition temporelle 

La figure 1 montre que, sur des aiguilles tombées au sol en 
septembre (période de chute maximale), les rhizomorphes 
apparaissent l’été suivant. Ils persistent les années suivantes, 
mais sans nouvelle production. La colonisation des aiguilles 
est rapide. Dès le mois d'octobre, des rhizomorphes issus de la 
litière de l’année précédente, viennent se fixer sur les aiguilles. 
La pénétration a donc lieu au stade L (aiguilles brunes ou 
vertes) et l'émission des rhizomorphes (marquant la fin de la 
colonisation des aiguilles par Marasmius androsaceus), au 
début du stade F1, c.-à-d., lorsque les aiguilles noircissent 
extérieurement (Gourbière 1986). Les rhizomorphes observés 
au stade suivant (F2) sont morts et aplatis. 

La figure 1 montre la séquence de fructification des trois 
champignons apparaissant sur la litière récente. Thysanophora 
penicillioides colonise les aiguilles dès leur chute et fructifie 
très rapidement en automne. Lophodermium piceae colonise 


les aiguilles lors de la sénescence, avant leur chute, mais ne 
fructifie qu’en hiver, dans la litière. Ces deux espèces 
s’excluent réciproquement (Gourbière et al. 1986). Marasmius 
androsaceus ne fructifie donc, en été, qu'après la fin de 
l’activité des deux autres espèces. Des observations 
préliminaires montrent de façon certaine qu’une même aiguille 
peut être colonisée par Thysanophora penicillioides et Maras- 
mius androsaceus. Par contre la présence de Lophodermium 
piceae paraît inhiber, au moins partiellement, celle de 
Marasmius androsaceus. 


Aspect macroscopique des aiguilles colonisées 

Les aiguilles colonisées et dégradées par Marasmius 
androsaceus sont aplaties et beaucoup plus fragiles que les 
autres. Nous avons pu montrer que leur poids était significa- 
tivement inférieur (54% du poids initial, contre 70% pour les 
aiguilles non colonisées). La couleur extérieure n’est pas dif- 
férente. Par contre, si l’on enlève l’épiderme supérieur, on 
constate une décoloration intense du parenchyme (fig. 3), 
presque blanc au lieu de brun forcé dans les aiguilles non 
colonisées par Marasmius androsaceus. Cette décoloration 
peut affecter toute ou seulement une partie de la longueur de 
l’aiguille. Elle peut être suivie d’une disparition presque com- 
plète du parenchyme. 


Pénétration et émission des rhizomorphes 

Le rhizomorphe est formé d’un cortex d’hyphes à paroi 
épaisse et mélanisée (fig. 4) et d’une moëlle centrale d’hyphes 
indépendantes à paroi mince (MacDonald 1949). Au contact 
(apical ou latéral) des aiguilles, le cortex disparaît et le rhizo- 
morphe se résoud en une palmette d’hyphes appliquée contre la 
surface de l’aiguille (fig. 5). Nous n’avons pas observé de 
pénétration d’hyphes à travers la cuticule. La pénétration ne 
paraît pouvoir se faire que par les stomates, à la face inférieure 
des aiguilles. Les hyphes produites par le rhizomorphe pénè- 
trent dans les cavités sus-stomatiques, puis, à travers l’ostiole, 
dans les cavités sous-stomatiques (fig. 6) et de la envahissent 
les lacunes du parenchyme. Occasionnellement la cicatrice 
d’abscission du pétiole peut aussi servir de point de péné- 
tration. 

L’émission des rhizomorphes (fig. 7) ou des carpophores 
(fig. 9) a lieu indifféremment sur les deux faces de l’aiguille. 
Elle débute par le développement d’un massif mycélien dans le 
parenchyme (fig. 8), suivi de l’émission du rhizomorphe par 
déchirure de l’ensemble épiderme —hypoderme —cuticule. La 
formation du cortex débute dans l’aiguille. L’apex se mélanise 
progressivement. 


Premier stade de colonisation 

Les aiguilles ayant émis un rhizomorphe présentent un 
parenchyme décoloré. Cette décoloration est absente des 
aiguilles présentant, au stade L, un point de pénétration de 
Marasmius androsaceus, mais n’ayant pas encore produit de 


ABRÉVIATIONS : c, carpophore; co, cortex du rhizomorphe; cu, cuticule; e, épiderme; en, endoderme; ep, épaississement angulaire lignifié des 
cellules de l’endoderme; f, fibre; k, hypoderme; hy, hyphe; m, moëlle du rhizomorphe; p, parenchyme; pa, palmette d’hyphes; ph, phloème; 
po, ponctuation des trachéides, pt, parenchyme de transfusion; r, rhizomorphe; rc, résidu cytoplasmique; s, stomate; f, trachéide de transfusion; 
Tp, Thysanophora penicillioides; x, xylème; MEB, microscopie électronique à balayage; MP, microscopie photonique. L’échelle est en micro- 


mètres, sauf dans les figures 2 et 3. 


Fic. 2—9. Marasmius androsaceus sur les aiguilles d’ Abies alba. Fig. 2. Carpophore et rhizomorphe sur les aiguilles. x2. Fig. 3. Aiguilles 
entièrement (à gauche), partiellement (au milieu) et non colonisées (à droite) par Marasmius androsaceus. L’épiderme supérieur a été enlevé 
pour montrer la décoloration du parenchyme. <3. Fig. 4. Coupe transversale d’un rhizomorphe (MP). x500. Fig. 5. Rhizomorphe et palmette 
d’hyphes à la face inférieure d’une aiguille (MEB). X75. Fig. 6. Coupe transversale, pénétration des hyphes à la face inférieure de l'aiguille 
(MP). x700. Fig. 7. Emission d’un rhizomorphe (MEB). x250. Fig. 8. Emission d’un rhizomorphe, coupe transversale de l’aiguille (MP). 


x250. Fig. 9. Emission d’un jeune carpophore (MEB). x 150. 
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Fic. 10—17. Dégradation structurale des aiguilles d’ Abies alba par Marasmius androsaceus. Coupes transversales (MP). Fig. 10. Parenchyme 
non colonisé. x700. Fig. 11. Parenchyme en cours de lyse. X700. Fig. 12. Epiderme et hypoderme. x 700. Fig. 13. Cylindre central. x250. 
Fig. 14. Xylème et fibres, début de colonisation. x 700. Fig. 15. Xyléme et fibres, fin de colonisation. X700. Fig. 16. Endoderme et tissus de 
transfusion, début de colonisation. x 700. Fig. 17. Endoderme et tissus de transfusion, fin de colonisation. x700. 


rhizomorphe. De telles aiguilles montrent en coupe une 
colonisation des lacunes du parenchyme. Les hyphes sont 
présentes dans les cellules de l’épiderme et de l’hypoderme, 
dans les trachéides du xylème et du tissu de transfusion et dans 
le phloème. Cependant, à ce stade, on n’observe aucune des 
figures d’altération structurale décrites ci dessous. Il existe 
donc une première phase de colonisation sans manifestations 
histologiques. 


Colonisation du parenchyme 

Lors de la sénescence, le contenu cellulaire se transforme en 
un résidu brun, fixant fortement les colorants utilisés et dense 
aux électrons en microscopie électronique (fig. 10). On con- 
sidère que cette évolution est liée à la formation de complexes 


tanins—protéines. Marasmius androsaceus, après avoir 
colonisé les lacunes, pénètre dans les cellules du parenchyme. 
Il lyse les parois cellulosiques et les résidus cytoplasmiques 
(fig. 11). La destruction des composés bruns explique la déco- 
loration observée à l’échelle macroscopique. Les cellules séc- 
rétrices et les cellules de la gaine des canaux résinifères sont 
détruites de la même manière. Par contre la résine persiste, 
solidifiée et blanche, à l'emplacement des canaux. 


Colonisation de l’épiderme et de l’hypoderme 

Les hyphes pénètrent dans les cellules de ces deux tissus. 
Leur paroi épaisse et lignifiée peut être détruite (fig. 12). 
Cependant cette destruction n’est pas générale. Elle est par- 


x 


ticulièrement intense à proximité des points d’émission des 
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rhizomorphes. Elle facilite certainement la rupture de ces 
tissus par le rhizomorphe. La cuticule n’est pas altérée. Cette 
dégradation, même partielle, de l’épiderme et de l’hypoderme, 
détruit leur cohérence et explique la fragilité des aiguilles 
colonisées par Marasmius androsaceus. 


Colonisation des tissus conducteurs 

En l’absence de lacunes intercellulaires, la colonisation se 
fait par progression des hyphes à l’intérieur des éléments 
allongés de ces tissus : trachéides du xyléme et vaisseaux du 
phloème. On y observe en effet de nombreuses hyphes (fig. 
13). Dans le xyléme elles franchissent souvent les ponctuations 
entre deux trachéides. Les tissus à parois cellulosiques 
(phloème, parenchyme de transfusion) sont lysés comme le 
parenchyme (fig. 13—17). Les parois épaisses des tissus 
lignifiés (xylème, fibres, trachéides de transfusion) peuvent 
être localement dégradées. Les parois des trachéides du 
xylème et les fibres (fig. 14 et 15) montrent des figures 
d’altération comparables à celles observées dans l’épiderme et 
l’hypoderme. Les trachéides de transfusion (fig. 16 et 17) 
montrent un amincissement des parois avec destruction de la 
lamelle moyenne, mais conservation des épaississements ligni- 
fiés, en particulier au niveau des ponctuations (fig. 17). 
L'espace libéré entre les trachéides peut être colonisé par 
quelques hyphes extracellulaires. L'intérieur des cellules 
de l’endoderme est colonisé et lysé, maïs la paroi est préser- 
vée, en particulier les épaississements angulaires lignifiés 
(fig. 17). 

En résumé, Marasmius androsaceus colonise les espaces 
intercellulaires de tous les tissus de l'aiguille. Il pénètre dans 
tous les types de cellules. Il détruit entièrement les résidus 
cytoplasmiques et les parois cellulosiques. La dégradation des 
parois lignocellulosiques est possible, mais reste localisée et 
partielle. 


Discussion 


Le cycle de développement de Marasmius androsaceus 
observé sur les aiguilles d’Abies alba est identique à ceux 
observés sur les aiguilles d’autres conifères. En particulier la 
production des rhizomorphes 1 an après la chute des aiguilles 
et la disparition ultérieure de Marasmius androsaceus 
semblent étre des règles générales (Lehmann et Hudson 1977; 
Mitchell et al. 1978; Mitchell et Millar 1978; Soma et Saito 
1979; Newell 1984a, 1984b). Notons que la production des 
rhizomorphes en automne, au moment des chutes principales 
d’aiguilles, assure la continuité de la colonisation. 

L’étude histologique permet de distinguer deux phases cor- 
respondant à l’utilisation de ressources nutritionnelles dif- 
férentes. La premiére, colonisation sans dégradation struc- 
turale, peut se faire aux dépens de composés hydrosolubles 
encore abondants: puisqu’ils représentent 15% du poids des 
aiguilles lors de leur chute (Gourbiére 1983). Cependant il faut 
noter que la croissance du rhizomorphe, avant qu’il ne pénétre 
dans une aiguille, se fait par translocation de nutriments de 
Paiguille d’origine vers l’apex. Il n’est pas impossible que cet 
apport continue lors de la pénétration et de la colonisation 
d’une nouvelle aiguille. Cet apport donnerait à Marasmius 
androsaceus un avantage certain en cas de compétition avec 
des colonisateurs déjà implantés dans l’aiguille. Au printemps 
(à la fin du stage L), les composés hydrosolubles tendent à dis- 
paraître (6% au stade L, 3% au stade F1). Marasmius andro- 
saceus utilise alors, dans une deuxième phase, des composés 
plus résistants : résidus cytoplasmiques, parois cellulosiques 


(et partiellement lignocellulosiques). Les ressources nutrition- 
nelles libérées permettent alors la croissance des rhizomorphes 
et la colonisation de nouvelles aiguilles. 

Nos observations sur les activités cellulo-lytiques et lignino- 
lytiques de Marasmius androsaceus confirment en partie les 
travaux de Lindeberg (1944). En culture pure sur aiguilles de 
Pinus sylvestris, 48% de la lignine et 20% de la cellulose 
étaient détruites. Bien que les observations histologiques ne 
permettent pas de quantifier les processus, la cellulolyse 
observée est comparable aux chiffres de Lindeberg, par contre 
la ligninolyse est certainement beaucoup plus réduite. La 
différence peut être attribuée (i) à une dégradation plus impor- 
tante en culture pure, (ii) à la prise en compte des produits 
bruns (résidus cytoplasmiques) dans le dosage de la «lignine». 
En effet ces composés se comportent souvent comme la lignine 
dans les procédures d’extraction. 

La décomposition de ces produits bruns est la caractéristique 
essentielle de la décomposition des aiguilles par Marasmius 
androsaceus. La décoloration du parenchyme qui en résulte est 
aussi connue sur les feuilles de Rubus sp. (Latter 1977) 
colonisées par ce champignon. 

Ces observations et les précédentes (Gourbière et Pépin 
1984; Gourbiére et al. 1986) montrent qu'après 1 année de 
décomposition dans la litière, il existe au moins trois types 
d’aiguilles ayant subi des colonisations fongiques et des pro- 
cessus de décomposition différents. Dans les trois cas les com- 
posés hydrosolubles présents initialement ont été soit utilisés, 
soit lessivés. (i) Les aiguilles colonisées par Thysanophora 
penicillioides ne présentent pas d’autres modifications struc- 
turales que celles liées à la sénescence et à l’évolution 
abiotique (formation des résidus cytoplasmiques). (ii) Dans les 
aiguilles colonisées par Lophodermium piceae, les parois cel- 
lulosiques et les résidus cytoplasmiques ont été lysés, mais les 
parois lignocellulosiques sont intactes. (iii) Dans les aiguilles 
colonisées par Marasmius androsaceus les parois cellulosiques 
et les résidus cytoplasmiques sont lysés, et de plus les parois 
lignocellulosiques sont partiellement dégradées (en particulier 
dans l’épiderme et l’hypoderme). La lyse des résidus cyto- 
plasmiques n’est probablement pas équivalente dans les deux 
derniers cas. Lophodermium piceae agit précocement sur 
des complexes tanins—protéines en cours de formation, 
Marasmius androsaceus plus tardivement, sur des complexes 
plus stables. 
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